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林隙大小和隙内位置对小兴安岭蒙古栎林内

红松光合能力的影响

李佳欣１，牟长城１，田博宇１，叶　 林２

（１．东北林业大学林学院，生态研究中心，黑龙江　 哈尔滨　 １５００４０；２．伊春市林业科学研究院，黑龙江　 伊春　 １５３０００）

摘要：【目的】确定红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）幼树在次生林生境中生长的最适林隙面积及林隙内位置，为恢复温带地
带性顶极植被阔叶红松林提供科学依据，同时为优化抚育经营措施提供支持。【方法】以黑龙江小兴安岭红松

幼树（１５ ａ）为试验材料，采用 ＣＩＲＡＳ－２ 光合仪分别测定蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）次生林 ４ 种林隙［大（２０６．１
ｍ２）、中（１１６．９ ｍ２）、小（５２．４ ｍ２）、林内（对照，１２．６ ｍ２）］内 ３种位置（中心区、过渡区与边缘区）生长的红松幼树
光合参数（最大净光合速率、光饱和点、光补偿点和蒸腾速率等）、叶绿素含量和微环境因子（透光率、气温），采

用带有 １８０°鱼眼镜头的 Ｎｉｋｏｎ ＣｏｏｌＰｉｘ ４５００数码相机采集林隙照片并计算出各样地透光率。通过比较不同大小
林隙及隙内不同位置红松幼树光合能力之间的差异，分析林隙大小及隙内不同位置对红松幼树光合能力的影

响。【结果】①红松幼树的光合能力在中、小林隙内显著提高，中、小林隙使其最大净光合速率较在林内（对照）
显著提高 ２０．０％～６０．７％，且中林隙又显著高于小林隙 ９．２％～１５．１％，而大林隙对其无显著影响；②在各大小林隙
内红松幼树最大净光合速率沿林隙中心区至边缘区微环境梯度均呈规律性递减（９２．７％ ～ ２２．５％）；③在中、小林
隙内红松幼树的光饱和点高于林内，但光补偿点却低于林内；在中林隙内其蒸腾速率、气孔导度和胞间 ＣＯ２浓度
高于林内，而叶绿素含量低于林内；在各林隙内沿中心区至边缘区微环境梯度，红松幼树的光饱和点降低而光补

偿点提高，蒸腾速率和气孔导度呈递减趋势，而叶绿素含量呈递增趋势。【结论】红松幼树在蒙古栎林中林隙

（１１６．９ ｍ２）内的中心区光合能力较强。建议在阔叶红松林恢复实践中创建适宜大小的林隙，充分利用林隙内的
中心位置来加速其恢复进程。
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ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ． Ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ａｒｅａ ｔｏ ｔｈｅ ｅｄｇｅ ａｒｅａ ｏｆ
ｔｈｅ ｇａｐｓ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ，ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ，ａｎｄ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ．【Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ】Ｐ．
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｑ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔ ｈａｄ ａ ｓｔｒｏｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ
ｍｅｄｉｕｍ ｇａｐｓ （１１６．９ ｍ２）． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ，ｔｏ ｒｅｓｔｏｒｅ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔｓ ｒａｐｉｄｌｙ，ｓｕｉｔａｂｌｅ ｇａｐｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｃｒｅａｔｅｄ，ａｎｄ ｆｕｌｌ
ｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇａｐｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｍａｄｅ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ； Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ； ｇａｐ ｓｉｚｅ； ｗｉｔｈｉｎｇａｐ ｐｏｓｉｔｉｏｎ；
Ｘｉａｏｘｉｎｇａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

　 　 林隙在森林恢复和管理中发挥着重要作
用［１］，通过影响直接到达地面的太阳辐射量，进而

影响森林植物的生存与生长、更新和群落演替及森

林组成与结构的维持［２－４］。因此，林隙管理是建立

可持续森林经营管理系统的关键［５］。抚育经营是

森林中常见的人工干预方式，对森林采取不同强度

的抚育措施会形成大小不同的林隙，而幼苗在不同

大小林隙中的生长发育状况能够反映其对林隙内

微环境的适应能力和更新潜力，可为优化抚育经营

措施提供理论参考［６］。

林隙大小和林隙内位置是林隙的两个关键特

征，通过影响林隙内微环境（光照和温度）而对树

种更新和生长起重要作用［７－９］。近年来对林隙内

树木光合的研究已成为热点，但对热带地区树种研

究较多［１０－１３］，对温带地区树种研究较少［１４－１５］；对

伴生树种研究较多［１６－１７］，对优势种或濒危种研究

较少［１８－１９］。此外，林隙大小对树种更新组成有较

大影响，不耐阴种或早期演替种通常只占据较大林

隙［４，２０－２１］，其更新所需最小林隙为 ４００ ｍ２或１ ０００
ｍ２［２２－２３］；而耐阴种或后期演替种在较小或较老树
种林隙中生长较好。一般而言，为获得良好的天然

更新，总体上应维持林隙直径与林隙形成木树高比

值在 １．０ ～ １．５［２４］。近年来相关研究主要集中在揭
示林隙内更新幼苗光合能力的内在形态和生理生

态学响应机制方面，并对一些重要树种更新与生长

所需的最适林隙微生境进行筛选［１０－１９］。目前，学

者们对红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）光合的研究主要涉及
干旱胁迫［２５］、边缘效应［２６］、不同光照条件［２７－２９］和

叶龄［３０－３２］等方面，而有关林隙对红松光合作用的

影响鲜见报道，仅见温带阔叶红松林中红松（１５ ａ）
的最大光合速率随林隙增大呈先增大后减小［３３］。

此外，以往研究大多是在温室或人工气候箱中进

行，且多以幼苗为试验材料，而在自然状态下对幼

树的研究则很少［３０，３２］。

阔叶红松林作为我国东北温带地带性顶极植

被，在维护东北区域生态安全及供应优质林木方面

有重要作用［３４－３６］，其群落建群种红松不仅是国家

保护野生树种，也是东北林区珍贵的用材树种［３７］。

由于长期不合理的采伐天然红松林已消失殆尽，绝

大部分已退化为次生林，而次生林冠下栽植红松是

恢复阔叶红松林的有效途径。但对于退化后形成

的次生林林隙大小和林隙内位置对优势种红松的

光合和生长的影响仍不清楚。为此，本研究以小兴

安岭蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）次生林内红松幼树
（１５ ａ）为对象，测定不同大小林隙及林隙内位置的
红松光合参数及环境因子，揭示次生林林隙大小和

林隙内位置对红松幼树光合能力的影响规律及机

制，为红松在天然次生林内的更新及可持续经营提

供科学依据。
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　 第 ２期 李佳欣，等：林隙大小和隙内位置对小兴安岭蒙古栎林内红松光合能力的影响

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况
研究地点位于小兴安岭伊春市金山屯林业局金

山屯区育林经营所（１２９°４３′Ｅ，４７°４２′Ｎ），属于大陆
性湿润季风气候，年均气温 １．５ ℃，年均降水量 ６２５
ｍｍ，多集中在 ７—９月，无霜期约 １１５ ｄ。地带性土
壤为暗棕壤，地带性植被为以红松为群落建群种的

温带针阔混交林，但目前多已退化为各类型的次生

林（蒙古栎林、杨桦林、硬阔叶混交林和和杂木林

等）和人工林。育林经营所过去开展过蒙古栎次

生林冠下营造红松恢复红松林的试验，试验地面积

为 ５０ ｈｍ２，林 冠 下 栽 植 红 松 幼 苗 密 度 为
３ ３００株 ／ ｈｍ２，并在 ２００３ 年进行了不同强度的上
层透光采伐抚育（采伐蓄积占比分别为 １ ／ ５、２ ／ ５和
小块皆伐）。试验地乔木层包括蒙古栎（主要组成

树种，样地占比 ６７％）、色木枫（Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ）、山杨
（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）和紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）等；灌
木层主要有毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和刺五加
（Ｅｌｅｕｔｈｅｒｏｃｏｃｃｕｓ ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）等；草本层主要有大叶
章（Ｄｅｙｅｕｘｉａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）。２０１８ 年进行本次调查时，

透光抚育试验已长达 １５ ａ，已初步形成了异龄复层
针阔混交林，由于林下红松幼树长期处于不同大小

的林隙及林隙内不同位置中，红松生长存在较大差

异，且蒙古栎为干旱树种，生长缓慢，透光抚育 １５ ａ
后上层林木蓄积量并未发生较大改变，故上层林木

生长对本试验所选择的各大小林隙样地的影响并

不大，这为本研究提供了理想场所。

１．２　 研究方法
１．２．１　 样地设置

以蒙古栎次生林（林隙形成木蒙古栎在林内

平均林分密度为 １ ７７４株 ／ ｈｍ２，平均胸径 １０．５ ｃｍ，
平均树高 １２．２ ｍ）内的红松幼树（１５ ａ）为研究对
象，依据耐阴树种生长所需的最佳林隙直径与林隙

形成木树高的比值（Ｄ ／ Ｈ）＜１．０［３８］，选取 ４ 种不同
大小的林隙：大林隙（小块皆伐，２０６．１ ｍ２）、中林隙
（采伐蓄积占比 ４０％，１１６．９ ｍ２）、小林隙（采伐蓄积
占比 ２０％，５２．４ ｍ２）和对照（林内未采伐样地，１２．６
ｍ２）；每个处理 ３ 个重复，共计 １２ 个林隙样地，且
各样地均处于西南坡中部（立地条件一致），各林

隙样地具体情况见表 １。

表 １　 小兴安岭蒙古栎林各大小林隙基本特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｇａｐｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

处理

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

林隙面积 ／
ｍ２

ｇａｐ ａｒｅａ

林隙内位置

ｗｉｔｈｉｎｇａｐ
ｐｏｓｉｔｉｏｎ

透光率 ／ ％
ｌｉｇｈｔ

ｔｒａｎｓｍｉｔｔａｎｃｅ

气温 ／ ℃
ａｉｒ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

红松平均

胸径 ／ ｃｍ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
ｍｅａｎ ＤＢＨ

红松平均

树高 ／ ｍ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ

采伐强

度 ／ ％
ｃｕｔｔｉｎｇ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

林隙形成木

平均树高 ／ ｍ
ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ
ｏｆ ｇａｐｍａｋｅｒ

灌丛

盖度 ／ ％
ｓｈｒｕｂ
ｃｏｖｅｒａｇｅ

ＣＡ ６４．６ Ａａ ２２．６ Ａａ ３．１ Ｃａ ２．５ Ｃａ

ＬＧ ２０６．１±１３．４ ＴＡ ４１．０ Ａｂ ２１．５ Ａａ ２．１ Ｃｂ ２．１ Ｃｂ １００ １２．２ ７３．６

ＥＡ １８．６ Ａｃ ２０．５ Ａａ １．５ Ｃｃ １．９ Ｃｃ

ＣＡ ５５．９ Ｂａ ２４．１ Ａａ ６．２ Ａａ ３．２ Ａａ

ＭＧ １１６．９±７．７ ＴＡ ３７．１ Ｂｂ ２３．４ Ａａ ４．２ Ａｂ ２．９ Ａｂ ４０ １１．９ ２５．２

ＥＡ １６．３ Ａｃ ２２．７ Ａａ ２．１ Ａｃ ２．２ Ａｃ

ＣＡ ３３．６ Ｃａ ２３．２ Ａａ ４．３ Ｂａ ２．７ Ｂａ

ＳＧ ５２．４±２．０ ＴＡ ３３．７ Ｂａ ２２．５ Ａａ ２．８ Ｂｂ ２．５ Ｂｂ ２０ １２．４ １６．９

ＥＡ １１．４ Ａｂ ２１．９ Ａａ １．８ Ｂｃ ２．０ Ｂｃ

ＣＡ １３．０ Ｄａ ２２．５ Ａａ ２．９ Ｃａ ２．３ Ｃａ

Ｕ １２．６±１．３ ＴＡ １２．８ Ｃａ ２１．２ Ａａ １．９ Ｃｂ １．９ Ｃｂ ０ １２．１ １５．３

ＥＡ １１．７ Ａａ ２０．５ Ａａ １．４ Ｃｃ １．８ Ｃｂ

　 　 注：ＬＧ．大林隙 ｌａｒｇｅ ｇａｐ；ＭＧ．中林隙 ｍｅｄｉｕｍ ｇａｐ；ＳＧ．小林隙 ｓｍａｌｌ ｇａｐ；Ｕ．林内（对照）ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ（ＣＫ）；ＣＡ．中心区 ｃｅｎｔｒａｌ ａｒｅａ；ＴＡ．过渡区
ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ａｒｅａ；ＥＡ．边缘区 ｅｄｇｅ ａｒｅａ。不同大写字母表示同个林隙位置在不同大小林隙间差异显著，不同小写字母表示同一林隙内不同位置
间差异显著 （Ｐ ＜０．０５）。下同。Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇａｐ ｓｉｚｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｇａｐｓ，ｄｉｆｆｅ
ｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇａｐ （Ｐ ＜０．０５）． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

　 　 再将林隙按照中心区、过渡区和边缘区分成 ３
个同心圆环（图 １），在每个区内各选择 １株红松幼

树样木（每个处理 １２ 株），共计 ３６ 株，测定其光合
参数、叶绿素含量及环境因子。
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图 １　 小兴安岭蒙古栎林各大小林隙内位置划分示意
Ｆｉｇ．１　 Ａ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｏｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｇａｐｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ
ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

１．２．２　 光合参数的测定
于 ２０１８年生长季（５—１０ 月）开展试验，采用

ＣＩＲＡＳ－２光合仪（ＰＰ Ｓｙｓｔｈｅｍｓ，ＵＳＡ），选择晴朗天
气的 ７：３０—１１：００ 对各林隙内红松光合参数进行
测定，每月 １次。即选取红松幼树（１５ ａ）树冠中部
同一高度的向阳方位和背阴方位叶片，测量前设定

最高光照强度对针叶进行充分光诱导，利用缓冲瓶

使叶室 ＣＯ２ 浓度与大气 ＣＯ２浓度保持一致，待仪器
稳定后开始记录。测定时将叶簇平铺于叶室内，将

ＬＥＤ光源设置自低到高的光照强度 ０、５０、１００、
２００、４００、６００、８００、１ ０００、１ ２００、１ ４００、１ ６００、
１ ８００、２ ０００ μｍｏｌ ／（ｍ２·ｓ），记录各光照强度下的
光合参数，包括光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸
腾速率（Ｔｒ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）和水分利用效率
（ＥＷＵＥ）等。测定后取阴阳面叶片数据的平均值，
再将每个月数据计平均得到生长季平均光合数据。

通过非直角双曲线模型［３９］拟合光响应曲线，得到

最大净光合速率（Ｐｎ，ｍａｘ）、光补偿点（Ｌｃｐ）、光饱和
点（Ｌｓｐ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）和表观量子效率（ＡＱＹ）。
１．２．３　 透光率的测定

针对每个林隙样地，利用半球面影像法［带有

１８０°鱼眼镜头的 Ｎｉｋｏｎ ＣｏｏｌＰｉｘ ４５００ 数码相机
（Ｎｉｋｏｎ，日本）］采集半球图片，每个林隙拍摄 ３ 张
照片（３ 次重复）。利用 Ｄｉｇｉｔａｌ Ｈｅｍｉｓｐｈｅｒｉｃａｌ Ｐｈｏ
ｔｏｇｒａｐｈｙ ４．５．２处理半球面影像，按照林隙内不同位
置（中心区、过渡区和边缘区）统计各个圆环林冠

空隙所占的比值（林隙分数），以此计算各林隙内

不同位置的透光率，各重复样地的透光率求平均

值。本研究中的林隙形状近似于椭圆形，计算公

式［３８］如下：

Ｓ＝π
ＬＷ
４
；

Ｓｐ ＝林隙分数×Ｓ；
Ｔ＝Ｓｐ ／ Ｓ。

式中：Ｓ 为林隙面积，ｍ２；Ｌ 为林隙的最长轴长度，
ｍ；Ｗ为与 Ｌ 垂直的最宽轴长度，ｍ；Ｓｐ为林隙内不
同位置的透光面积，ｍ２；Ｔ为林隙透光率，％。
１．２．４　 叶绿素的测定

将红松针叶密封装入带有冰袋的保温箱中带

回实验室提取叶绿素，求得叶绿素 ａ（Ｃｈｌ ａ）、叶绿
素 ｂ（Ｃｈｌ ｂ）、总叶绿素（Ｃｈｌ Ｔ）含量和叶绿素 ａ ／ ｂ
（Ｃｈｌ ａ ／ ｂ）值。采用 ２０ ｍＬ体积分数为 ８０％的丙酮
溶液将 ０．１ ｇ针叶置于 ６０ ℃恒温水浴震荡锅内避
光提取，用分光光度计，每月测定 １次，每个样品测
定 ３次。
１．３　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０和 ＳＰＳＳ １９．０软件进行方差分
析和多重比较，并采用单因素方差分析（Ｏｎｅｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）和最小显著差异法（ＬＳＤ）对数据组间差
异进行显著性检验（α ＝ ０．０５）；图表绘制采用 Ｓｉｇ
ｍａＰｌｏｔ １４．０ 完成；图表中的数据取平均值±标准
误差。

２　 结果与分析

２．１　 不同大小林隙内红松针叶的光合参数
１）最大净光合速率。小兴安岭蒙古栎林林隙

内红松幼树最大净光合速率（Ｐｎ，ｍａｘ）在林隙中心
区、过渡区和边缘区均呈现中、小林隙显著高于林

内和大林隙（２０．０％ ～ ６０．７％和 ７．８％ ～ ６０．６％），而
大林隙对其无显著影响；且中林隙显著高于小林隙

（９．２％～１５．１％）（图 ２Ａ）。因此，中、小林隙显著提
高了红松幼树光合能力，且中林隙优于小林隙。

２）光饱和点、光补偿点及表观量子效率。林
隙内红松幼树光饱和点（ＬＳＰ）在林隙中心区、过渡
区和边缘区均呈现中、小林隙显著高于林内和大林

隙（７．５％～２４．５％），而中林隙仅在中心区显著高于
小林隙（８．５％），但光补偿点（ＬＣＰ）则表现为中、小
林隙显著低于林内和大林隙（２４．８％ ～ ４２ ４％），但
二者在大林隙内均与林内相近；其表观量子效率

（ＡＱＹ）仅在过渡区呈现中林隙显著高于大、小林隙
和林内（３３．３％ ～ ４５ ５％）（图 ２Ｂ－２Ｄ）。因此，中、
小林隙显著提高了红松幼树的光饱和点，且显著降
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低了其光补偿点。

不同大写字母表示在林隙相同位置不同大小林隙间的差异显著（Ｐ＜０．０５）。下同。Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｉｔ ｈａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇａｐ ｓｉｚｅｓ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇａｐ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ２　 小兴安岭蒙古栎林不同大小林隙内红松幼树的光合参数
Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｚｅ ｇａｐｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

　 　 ３）蒸腾速率、气孔导度、水分利用效率、暗呼
吸速率和胞间 ＣＯ２浓度。林隙内红松幼树蒸腾速
率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ）在林隙中心区、过渡区和
边缘区均表现为中林隙显著高于大、小林隙和林内

（２５．２％～１０１．８％和 ４２．９％ ～１１５ ５％）；但水分利用
效率（ＥＷＵＥ）在各大小林隙和林内之间均无显著差
异性（图 ２Ｅ－２Ｇ）。因此，中林隙显著提高了林隙
内红松幼树的蒸腾速率和气孔导度。林隙内红松

幼树暗呼吸速率（Ｒｄ）仅在林隙边缘区呈现中、小
林隙显著低于林内和大林隙（１４ ８％ ～ ２３ ５％），而
胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）在林隙中心区呈现中、小林隙显
著高于林内（１４ ６％和 １５ ７％），在过渡区和边缘
区则表现为中林隙显著高于大、小林隙和林内

（５ ３％～１５ ６％）（图 ２Ｈ－２Ｉ）。因此，中、小林隙显

著降低了林隙边缘区内红松幼树的暗呼吸速率，且

中林隙显著提高了林隙内各位置红松幼树的胞间

ＣＯ２浓度。
４）叶绿素含量。林隙大小对红松幼树的叶绿

素 ａ含量（Ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ 含量（Ｃｈｌ ｂ）和总叶绿
素含量（Ｃｈｌ Ｔ）及叶绿素 ａ 与 ｂ 质量比的值（Ｃｈｌ
ａ ／ ｂ）具有显著影响（图 ３）。红松幼树的叶绿素 ａ、
叶绿素 ｂ和叶绿素总量在中林隙内各个位置均显
著低于林内和大林隙（５．６％～１９．９％），而叶绿素 ａ ／
ｂ的值仅在中林隙中心区显著高于林内和大、小林
隙（１１．４％ ～ １１．９％）。因此，中林隙显著降低了叶
绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和叶绿素总含量，但在中林隙中
心区提高了叶绿素 ａ ／ ｂ值。
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图 ３　 小兴安岭蒙古栎林不同大小林隙内红松幼树的叶绿素含量和叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｆｉｇ．３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｒａｄｉｏ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｔｏ ｂ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｚｅ ｇａｐｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇ ａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

不同大写字母表示同一林隙内不同位置间的差异显著（Ｐ＜０．０５）。下同。Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒ
ｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇａｐ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ４　 小兴安岭蒙古栎林各大小林隙内不同位置红松幼树的光合参数
Ｆｉｇ．４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ ｇａｐｓ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

２．２　 林隙内不同位置红松针叶的光合参数
１）最大净光合速率。林隙内红松幼树的最大

净光合速率（Ｐｎ，ｍａｘ）在各大小林隙中心区显著高于

过渡区和边缘区（２２ ５％ ～９２ ７％），过渡区显著高
于边缘区（２６ ０％ ～ ４７ ９％）（图 ４Ａ）。因此，各大
小林隙内红松幼树的光合能力沿林隙中心区、过渡
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区至边缘区呈现出规律性递减。

２）光饱和点、光补偿点和表观量子效率。林
隙内红松幼树的光饱和点（ＬＳＰ）在各大小林隙内中
心区显著高于边缘区（５４ ３％ ～ ９２ ７％），而仅在
中、小林隙内过渡区显著高于边缘区（３２ ０％和
２６ ０％）；而光补偿点（ＬＣＰ）在各大小林隙的中心区
与过渡区显著低于边缘区（１８ １％ ～ ３１ ６％）；但表
观量子效率（ＡＱＹ）在各大小林隙内的各个位置之
间均无显著差异性（图 ４Ｂ－４Ｄ）。因此，各大小林
隙内中心区和过渡区红松幼树的光饱和点一般显

著高于边缘区（大林隙过渡区光饱和点除外），而

其光补偿点显著低于边缘区。

３）蒸腾速率、气孔导度、水分利用效率、暗呼
吸速率和胞间 ＣＯ２浓度。林隙内红松幼树的蒸腾
速率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ）在各大小林隙内均呈现

出中心区显著高于过渡区与边缘区（１６． １％ ～
７８．１％ 和 ２２．９％～９６．５％），过渡区又显著高于边缘
区（１９．１％ ～ ４３．２％和 ３６．１％ ～ ５９ ３％）的递增规律
性（图 ４Ｅ－４Ｆ）。水分利用效率（ＷＵＥ）在各大小林
隙内中心区和过渡区显著高于边缘区（１９ ０％ ～
２３ ５％）（图 ４Ｇ）。林隙内不同位置对红松幼树的
暗呼吸速率（Ｒｄ）无显著影响；而胞间 ＣＯ２浓度
（Ｃ ｉ）仅在小林隙中心区显著高于过渡区和边缘区
（１２ １％和 １５ ４％）（图 ４Ｈ－４Ｉ）。

４）叶绿素含量。林隙内不同位置对红松幼树
叶绿素 ａ（Ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌ ｂ）和总叶绿素含
量（Ｃｈｌ Ｔ）有显著影响，但对叶绿素 ａ ／ ｂ（Ｃｈｌ ａ ／ ｂ）
无显著影响（图 ５），其叶绿素 ａ，叶绿素 ｂ和总叶绿
素含量在大、中、小林隙内沿中心区、过渡区至边缘

区均呈现出递增规律性。

图 ５　 小兴安岭蒙古栎林各林隙内不同位置红松幼树的叶绿素含量和叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｆｉｇ．５　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｒａｄｉｏ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｔｏ ｂ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ ｇａｐｓ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

３　 讨　 论

３．１　 林隙大小对红松幼树光合能力的影响
光合特征参数能较好地反映植物的光合能力

及其对不同光照环境的适应能力［４０］，本研究发现

中林隙内红松幼树光合能力较强，与温带落叶林、

热带雨林以及长白山原始阔叶红松林多个树种幼

苗在林隙内表现出较强光合能力［１１，１５］的结论一

致；但仅测定 ７ 月生长旺盛期红松光合速率［３３］和

测定整个生长季（５—１０ 月）得到的结果不同。同
时本研究证实了耐阴树种生长所需的最佳林隙林

隙直径与林隙形成木树高比（Ｄ ／ Ｈ 应小于 １．０［４１］，
但不同于伴生种蒙古栎萌生苗光合与生长需要大

林隙（６５０ ～ ９８０ ｍ２）［１６］，由于树种自身特性的差
异，不耐阴树种蒙古栎对林隙大小的需求比具有一

定耐阴性的红松更大。其原因在于林隙大小通过

影响进入林隙的光量［５］，改善林内光照、温度以及

养分以满足植物更新与生长［１］。植物光合作用既
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受环境影响，也与自身条件有关［４２］。Ｌｓｐ、Ｌｃｐ和 ＡＱＹ
是光利用能力的重要指标，Ｌｓｐ、ＡＱＹ较高且 Ｌｃｐ较低
的植物耐阴性较强［４３］，利用光的能力也较强［４４］，

故红松针叶在中林隙内对强光及弱光的利用能力

有所提高［３１］；且由于红松针叶长期适应不同大小

林隙内的光照，使处于较强光照条件下的针叶表现

出阳生叶片的光合特性［４５］，进而提高了中林隙内

红松的光合能力。其次，林冠层疏开增加了直接辐

射提高了林隙内气温［４１］，尽管不同大小林隙间气

温无差异［８，４６］，但中林隙内较高的气温使林隙内

红松幼树 Ｔｒ与 Ｇｓ显著增大，Ｇｓ增大最大限度地吸
收光合反应原料 ＣＯ２，有助于提升光合碳同化
率［４７］，促进与外界的水汽交换，使 Ｔｒ同步增强，进
而光合速率提高［４８－４９］，故红松在中林隙内光合能

力最强。而大林隙并未对红松光合产生影响，原因

在于林内光照过强，致使毛榛子等灌木迅速繁殖

（灌丛盖度达到 ７３．６％），灌丛呈集群分布与红松
争夺养分，导致红松更新困难［５０］，抑制了红松光合

作用。

此外，叶绿素是植物进行光合作用的主要色

素，叶绿素含量增加有利于光能的吸收和转

化［５１－５２］。红松幼树的叶绿素 ａ、ｂ 和总叶绿素含量
在林内较高，中林隙内最低，表明红松幼树主要通

过增加叶绿素含量提高光能捕获能力以适应林内

弱光环境，这与亚热带常绿阔叶林中赤栲（Ｃａｓｔａｎ
ｏｐｓｉｓ ｋａｗａｋａｍｉｉ）幼苗在林隙内叶绿素含量显著低
于非林隙［１８］一致；且衡量植物耐阴性的重要指标

叶绿素 ａ ／ ｂ［５３］在林内中心区最低，因为弱光条件
加快了叶绿素 ａ 向叶绿素 ｂ 转化［５４］，使叶绿素 ｂ
含量增加，增强了光能捕获能力，提高其对弱光适

应性。在中林隙内红松幼树的生长指标最大（胸

径和树高），这与中林隙内红松幼树具有更强的光

合能力相呼应，进一步证实林隙内幼苗生长与光合

存在正相关［１１］。

３．２　 林隙内位置对红松幼树光合能力的影响
在各大小林隙内红松 Ｐｎ，ｍａｘ沿中心区、过渡区

至边缘区递减，这与阳性树种蒙古栎幼苗 Ｐｎ，ｍａｘ在
大林隙的中心位置最高［５５］或在大、中林隙内随幼

苗与中心距离减少而增加［１６］，以及中等耐阴树种

胡桃楸（Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）幼苗净光合速率在林
隙中心附近达到峰值［５６］类似，不同之处在于较耐

阴树种红松同样在林隙中心区具有最高的 Ｐｎ，ｍａｘ。
其原因在于进入林隙的光量取决于林隙大小和林

隙内位置［５，７］，林隙内不同位置的微环境（光合有

效辐射、空气与土壤的温度、湿度）存在较大差异

性［５７］，特别是林隙中心区的光合有效辐射透光率

高于边缘区［５８－５９］，这与本研究结果一致，红松幼树

长期适应这种光照异质性，其 Ｌｓｐ沿中心区、过渡区
至边缘区随之递减，Ｌｃｐ随之递增，导致红松 Ｐｎ，ｍａｘ
在各大小林隙内呈现中心区＞过渡区＞边缘区。

同时，在林隙中心区气温高于边缘区，相应地

红松幼树的 Ｔｒ与 Ｇｓ在中心区也显著高于边缘区，
使得红松针叶与外界的气体交换、传输能力以及光

合反应原料 ＣＯ２供给能力随之改变。Ｇｓ增大可以
最大限度地吸收光合反应原料 ＣＯ２，有助于提升光
合碳同化率［４７］，促进与外界的水汽交换，Ｔｒ同步增
强，光合速率随之提高［４８－４９］。可见，处于林隙内中

心区的红松幼树不仅光能利用率相对较高，而且其

气体交换、传输能力也较高，其 Ｐｎ，ｍａｘ也显著提高。
此外，各大小林隙内红松幼树叶绿素 ａ、ｂ和总

叶绿素含量沿边缘区、过渡区、中心区逐渐递减，但

林隙内位置对蒙古栎萌生苗总叶绿素含量及胡桃

楸和红皮云杉（Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）的叶绿素含量［５５］

无显著影响，这可能源于林隙形成初期林隙内环境

因子的变化对不同耐阴程度树种萌生叶的光合作

用影响较小［５４］，而本研究林隙处于发育相对成熟

阶段，耐阴较强的红松长期适应林隙内不同位置的

光照条件，导致其叶绿素含量存在显著差异。特别

是在光照较弱的林隙边缘区红松的叶绿素含量最

高，这有助于吸收更多的光能来适应弱光，维持光

合作用。

故在后续东北次生林恢复阔叶红松林的经营

实践中，可根据林隙大小和林隙内位置合理栽植红

松，以提高林隙空间利用率，例如在约为 １１６．９ ｍ２

的林隙（Ｄ ／ Ｈ≈１．０）中心区群团状栽植红松或围绕
已栽植的红松进行透光抚育（采伐蓄积比约为

４０％），更有利于红松幼树的生长与更新。
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［１８］ＨＥ Ｚ Ｓ，ＴＡＮＧ Ｒ，ＬＩ Ｍ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
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光谱特性的季节动态［Ｊ］． 应用与环境生物学报，２０１４，２０
（３）：４５５－４６１． ＨＵＡＮＧ Ｚ，ＴＡＮＧ Ｊ Ｙ，ＬＩＵ Ｊ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｓｅａｓｏｎａｌ
ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｔｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ
ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ［Ｊ］． Ｃｈｉｎ
Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｂｉｏｌ，２０１４，２０（３）：４５５－４６１． ＤＯＩ：１０．３７２４ ／
ｓｐ．ｊ．１１４５．２０１４．１２０２６．

［３３］王卓，范秀华． 阔叶红松林林冠空隙光强异质性对红松幼树
生长的影响［Ｊ］． 应用生态学报，２００９，２０（５）：１０４４－１０５０．
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ＷＡＮＧ Ｚ，ＦＡＮ Ｘ Ｈ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ
ｇａｐｓ ｏｆ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｏｎ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］． Ｃｈｉｎ Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌ，２００９，
２０（５）：１０４４－１０５０． ＤＯＩ：ＣＮＫＩ：ＳＵＮ：ＹＹＳＢ．０．２００９－０５－００６．

［３４］李景文，葛剑平，陈动，等． 红松混交林生态与经营［Ｍ］． 哈
尔滨：东北林业大学出版社，１９９７：１－１６． ＬＩ Ｊ Ｗ，ＧＥ Ｊ Ｐ，
ＣＨＥＮ Ｄ，ｅｔ ａｌ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｍｉｘｅｄ
ｆｏｒｅｓｔ［Ｍ］． Ｈａｒｂｉｎ：Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，１９９７：１－１６．

［３５］韩丽冬，牟长城，张军辉． 透光抚育对长白山阔叶红松林冠
下红松光合作用的影响［Ｊ］． 东北林业大学学报，２０１６，４４
（４）：３８－４０． ＨＡＮ Ｌ Ｄ，ＭＵ Ｃ Ｃ，ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｈ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｒｏｗｎ
ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｏｆ ｂｒｏａｄ
ｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ［Ｊ］． Ｊ
Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，２０１６，４４（４）：３８－４０． ＤＯＩ：１０．１３７５９ ／ ｊ．
ｃｎｋｉ．ｄｌｘｂ．２０１６０１１８．００３．

［３６］ＣＨＥＮ Ｘ Ｗ，ＬＩ Ｂ Ｌ，ＬＩＮ Ｚ Ｓ． Ｔｈｅ ａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ
Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｅｃｏｌ Ｍａｎａｇ，２００３，１７７（１ ／ ２ ／ ３）：
５０３－５１４． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ Ｓ０３７８－１１２７（０２）００４５５－３．

［３７］于振良，赵士洞，董立荣，等． 阔叶红松林的研究综述［Ｊ］．
吉林林学院学报，１９９６（４）：２３５－２３８． ＹＵ Ｚ Ｌ，ＺＨＡＯ Ｓ Ｄ，
ＤＯＮＧ Ｌ Ｒ，ｅｔ ａｌ． Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ
［Ｊ］． Ｊ Ｊｉｌｉｎ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，１９９６（４）：２３５－２３８．

［３８］ＲＵＮＫＬＥ Ｊ Ｒ． Ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｎ ｓｏｍｅ ｏｌｄｇｒｏｗｔｈ ｍｅｓｉｃ
ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ ｅａｓｔｅｒｎ Ｎｏｒｔｈ Ａｍｅｒｉｃａ［Ｊ］． Ｅｃｏｌｏｇｙ，１９８２，６３（５）：
１５３３－１５４６． ＤＯＩ：１０．２３０７ ／ １９３８８７８．

［３９］叶子飘． 光合作用对光和 ＣＯ２响应模型的研究进展［Ｊ］． 植物生
态学报，２０１０，３４（６）：７２７－７４０． ＹＥ Ｚ Ｐ． Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ
ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ＣＯ２［Ｊ］． Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ
Ｅｃｏｌ，２０１０，３４（６）：７２７－７４０． ＤＯＩ：１０．３７７３ ／ ｊ． ｉｓｓｎ．１００５－２６４ｘ．
２０１０．０６．０１２．

［４０］汤文华，窦全琴，潘平平，等． 不同薄壳山核桃品种光合特性
研究［Ｊ］． 南京林业大学学报（自然科学版），２０２０，４４（３）：
８１－８８． ＴＡＮＧ Ｗ Ｈ，ＤＯＵ Ｑ Ｑ，ＰＡＮ Ｐ Ｐ，ｅｔ ａｌ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｇｒａｆｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ ｖａ
ｒｉｅｔｉｅｓ［Ｊ］． Ｊ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ （Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ），２０２０，４４（３）：
８１－８８． ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－２００６．２０１９０３００４．

［４１］ＭＡＬＣＯＬＭ Ｄ Ｃ，ＭＡＳＯＮ Ｗ Ｌ，ＣＬＡＲＫＥ Ｇ Ｃ． Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａ
ｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｂｒｉｔａｉｎｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ，ｇａｐ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｓｉｌｖｉ
ｃｕｌｔｕｒａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｅｃｏｌ Ｍａｎａｇ，２００１，１５１（１ ／ ２ ／ ３）：７－
２３． ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ Ｓ０３７８－１１２７（００）００６９２－７．

［４２］ＣＡＬＦＡＰＩＥＴＲＡ Ｃ，ＴＵＬＶＡ Ｉ，ＥＥＮＳＡＬＵ Ｅ，ｅｔ ａｌ． Ｃａｎｏｐｙ ｐｒｏ
ｆｉｌｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ａｎｄ Ｎ ｆｅｒｔｉ
ｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｐｏｐｌａｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｐｏｌｌｕｔ，２００５，１３７
（３）：５２５－５３５． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｅｎｖｐｏｌ．２００５．０１．０３８．

［４３］ＣＲＡＩＮＥ Ｊ Ｍ，ＲＥＩＣＨ Ｐ Ｂ． Ｌｅａｆｌｅｖｅｌ ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔｓ
ｉｎ ｓｈａｄｅｔｏｌｅｒａｎｔ ｗｏｏｄｙ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２００５，１６６
（３）：７１０－７１３． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１４６９－８１３７．２００５．０１４２０．ｘ．

［４４］许中秋，隋德宗，谢寅峰，等． 两个乌桕新品种苗木光合特性
比较［Ｊ］． 南京林业大学学报（自然科学版），２０２１，４５（１）：
９３－１００． ＸＵ Ｚ Ｑ，ＳＵＩ Ｄ Ｚ，ＸＩＥ Ｙ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｏ
ｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｗｏ ｎｅｗ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ
［Ｊ］． Ｊ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ （Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ），２０２１，４５（１）：９３－１００．
ＤＯＩ：１０．１２３０２ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－２００６．２０２００３０８０．

［４５］赵莉，郑晓媛，孙广玉． 弱光桑树幼苗形态结构和光合特性
对光强的适应性［Ｊ］． 经济林研究，２０１０，２８（３）：８４ － ８９．
ＺＨＡＯ Ｌ，ＺＨＥＮＧ Ｘ Ｙ，ＳＵＮ Ｇ Ｙ． Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｕｌｂｅｒｒｙ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｌｏｗ
ｌｉｇｈｔ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ［Ｊ］． Ｎｏｎｗｏｏｄ Ｆｏｒ Ｒｅｓ，２０１０，２８（３）：８４－
８９． ＤＯＩ：１０．１４０６７ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．１００３－８９８１．２０１０．０３．０２７．

［４６］ＭＵＳＣＯＬＯ Ａ，ＳＩＤＡＲＩ Ｍ，ＭＥＲＣＵＲＩＯ Ｒ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｇａｐ ｓｉｚｅ
ｏｎ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ，ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｃｙｃｌｅ ｉｎ Ｃａｌａｂｒｉａｎ ｐｉｎｅ （Ｐｉｎｕｓ ｌａｒｉｃｉｏ Ｐｏｉｒｅｔ）ｓｔａｎｄｓ［Ｊ］． Ｆｏｒ
Ｅｃｏｌ Ｍａｎａｇ，２００７，２４２（２ ／ ３）：４１２ － ４１８． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ ｊ．
ｆｏｒｅｃｏ．２００７．０１．０５８．

［４７］ＳＡＣＫ Ｌ，ＭＥＬＣＨＥＲ Ｐ Ｊ，ＬＩＵ Ｗ Ｈ，ｅｔ ａｌ． Ｈｏｗ ｓｔｒｏｎｇ ｉｓ ｉｎｔｒａ

ｃａｎｏｐｙ ｌｅａｆ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅｓ？［Ｊ］． Ａｍ Ｊ
Ｂｏｔ，２００６，９３（６）：８２９－８３９． ＤＯＩ：１０．３７３２ ／ ａｊｂ．９３．６．８２９．

［４８］ＳＡＲＩＪＥＶＡ Ｇ，ＫＮＡＰＰ Ｍ，ＬＩＣＨＴＥＮＴＨＡＬＥＲ Ｈ Ｋ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｌｅｖｅｌｓ，ａｎｄ
ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｇｒｅｅｎ ｓｕｎ ａｎｄ ｓｈａｄｅ
ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｇｉｎｋｇｏ ａｎｄ Ｆａｇｕｓ ［Ｊ］． Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ，２００７，１６４
（７）：９５０－９５５． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｊｐｌｐｈ．２００６．０９．００２．

［４９］ＧＯＵＤＩＡＢＹ Ｖ，ＢＲＡＩＳ Ｓ，ＧＲＥＮＩＥＲ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｎ Ｊａｃｋ ｐｉｎｅ ａｎｄ Ｂｌａｃｋ ｓｐｒｕｃｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｅａｓｔｅｒｎ ｂｏｒｅａｌ
ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ Ｃａｎａｄａ［Ｊ］． Ｓｉｌｖａ Ｆｅｎｎ，２０１１，４５（４）：５９５ － ６０９．
ＤＯＩ：１０．１４２１４ ／ ｓｆ．９５．

［５０］董莉莉，张慧东，毛沂新，等． 间伐对红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ针
阔混交林冠层结构及林下植被的影响［Ｊ］． 沈阳农业大学学
报，２０１７，４８（２）：１５９－１６５． ＤＯＮＧ Ｌ Ｌ，ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｄ，ＭＡＯ
Ｙ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｏｎ ｃａｎｏｐｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｕｎｄｅｒ
ｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓｂｒｏａｄ ｌｅａｖｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ
ｆｏｒｅｓｔ［Ｊ］． Ｊ Ｓｈｅｎｙａｎｇ Ａｇｒｉｃ Ｕｎｉｖ，２０１７，４８（２）：１５９ － １６５．
ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－１７００．２０１７．０２．００５．

［５１］ＶＯＮ ＣＡＥＭＭＥＲＥＲ Ｓ，ＦＡＲＱＵＨＡＲ Ｇ Ｄ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐａｒｔｉａｌ ｄｅｆｏ
ｌｉａｔｉｏｎ，ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ，ｓｈｏｒｔｔｅｒｍ ｗａｔｅｒ
ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｔ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｐ （ＣＯ２）ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａ
ｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ．［Ｊ］． Ｐｌａｎｔａ，１９８４，１６０
（４）：３２０－３２９． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｂｆ００３９３４１３．

［５２］吴金芝，黄明，王志敏，等．干旱对冬小麦旗叶光合参数、产量
和水分利用效率的影响［Ｊ］．江苏农业学报，２０２１（５）：１１０８－
１１１８． ＷＵ Ｊ Ｚ，ＨＵＡＮＧ Ｍ，ＷＡＮＧ Ｚ Ｍ，ｅｔ ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｏｎ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ，ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ ｗｈｅａｔ［Ｊ］． Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ Ａｇｒｉ Ｓｃｉ，２０２１（５）：
１１０８－１１１８．ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－４４４０．２０２１．０５．００３．

［５３］ＵＲＢＡＳ Ｐ，ＺＯＢＥＬ Ｋ． Ａｄａｐｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｅｖｉｔａｂｌｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ ｍｕｌｔｉｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｍｕｎｉ
ｔｙ：ｆｉｅｌｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｍａｎｉｐｕｌａｔｅｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ［Ｊ］．
Ａｃｔａ Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ，２０００，２１（２）：１３９ － １４７． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／
Ｓ１１４６－６０９Ｘ（００）００１１５－６．

［５４］ＴＡＮＡＫＡ Ｒ，ＴＡＮＡＫＡ Ａ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ａ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ
ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｌｉｇｈｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ［Ｊ］．
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈ Ｒｅｓ，２００５，８５（３）：３２７ － ３４０． ＤＯＩ：１０． １００７ ／
ｓ１１１２０－００５－６８０７－ｚ．

［５５］ＺＨＡＮＧ Ｔ，ＹＡＮ Ｑ Ｌ，ＷＡＮＧ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｔｏｒｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｅ
ｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｂｙ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｓｐｒｏｕｔ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ：ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇａｐ
ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎｇａｐ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
ｓｔｕｍｐ ｓｐｒｏｕｔｓ ｗｉｔｈ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｅｃｏｌ
Ｍａｎａｇ，２０１８，４２９：２６７ － ２７７． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ ｊ． ｆｏｒｅｃｏ． ２０１８．
０７．０２５．

［５６］ＬＵ Ｄ Ｌ，ＺＨＵ Ｊ Ｊ，ＷＡＮＧ Ｘ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ
ｇａｐ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎｇａｐ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｉｎ
ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ，ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｅｃｏｌ
Ｍａｎａｇ， ２０２１， ４９０： １１９１４０． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｆｏｒｅｃｏ．
２０２１．１１９１４０．

［５７］罗桂生，马履一，贾忠奎，等． 油松人工林不同大小林隙环境
因子差异性比较［Ｊ］． 中南林业科技大学学报，２０２０，４０（５）：
８６－９４． ＬＵＯ Ｇ Ｓ，ＭＡ Ｌ Ｙ，ＪＩＡ Ｚ Ｋ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｎｖｉ
ｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｇａｐｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｚｅ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ
ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｊ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｓｏｕｔｈ Ｕｎｉｖ Ｆｏｒ Ｔｅｃｈｎｏｌ，
２０２０，４０（５）：８６－９４． ＤＯＩ：１０．１４０６７ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．１６７３－９２３ｘ．２０２０．
０５．０１１．

［５８］ＲＩＴＴＥＲ Ｅ． Ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ
ｎｅｗｌｙ ｆｏｒｍｅｄ ｇａｐｓ ｉｎ ａ Ｄａｎｉｓｈ ｂｅｅｃｈ （Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）ｆｏｒｅｓｔ
［Ｊ］． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍ，２００５，３７（７）：１２３７－１２４７． ＤＯＩ：１０．
１０１６ ／ ｊ．ｓｏｉｌｂｉｏ．２００４．１１．０２０．

［５９］Ｇ?ＬＨＩＤＹ Ｌ，ＭＩＨ?Ｋ Ｂ，ＨＡＧＹ? Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇａｐ ｓｉｚｅ
ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｅｙ
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ ａ Ｈｕｎｇａｒｉａｎ ｂｅｅｃｈ ｆｏｒｅｓｔ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌ，２００６，１８３
（１）：１３３－１４５． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１２５８－００５－９０１２－４．

（责任编辑　 王国栋）
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